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摘要 : 昆 赎 遗传 性 别 决定 可 分 为 体 细胞 性 别 决定 .生殖 细 胞 分 化 和 剂量 补偿 效应 3 MEX. m 
体 细 胞 性 别 决 定 信号 通路 基本 上 都 遵循 从 初始 信号 到 关键 基因 ,再 到 双 性 基因 的 信息 流传 递 基本 
模式 。 不 同 昆 忠 间 , 体 细胞 性 别 决定 初始 信号 (如 XX KEKA SM 强 雄 基因 、 母 系 印迹 及 与 PIWI 
相 作 用 的 RNA 等 ) 很 复杂 ,关键 基因 (如 sxl 和 traLfem) 有 所 变化 ,但 双 性 基因 (如 dsx) 很 保守 , 且 
重要 基因 的 剪接 方式 (如 选择 性 剪接 ) 非 常 保 守 。 结 合作 者 昆 求 性 别 决 定 的 研究 工作 ,本 文 总 结 了 
RHA AR E] de SEX. E AN OPE FG RAK v 定 初始 信号 、 关 键 基因 及 双 性 基因 的 研究 进展 及 
一 般 规 律 ,为 昆虫 性 别 决定 分 子 机 制 的 进一步 揭示 、 昆 虫 不 育 技术 (SIT) 的 开发 以 及 昆虫 性 别 的 人 
为 操控 提供 理论 基础 。 
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Genetic hierarchies of somatic sex determination in insects 

DUAN Jian-Ping'^, MENG Xian-Xin', LI Ying', YAO Lun-Guang" * , KAN Yun-Chao" * , XIA Qing- 
You * (1. Henan Provincial Key Laboratory of Funiu Mountain Insect Biology & School of Education, 





Nanyang Normal University, Nanyang, Henan 473061, China; 2. State Key Laboratory of Silkworm 
Genome Biology, Southwest University, Chongqing 400716, China) 

Abstract; Genetic sex determination includes somatic sex determination, sex differentiation of germ cell 
and dosage compensation. A common cascade (primary signal > master factor > doublesex gene) exists to 
determine insect somatic sex. Generally, the primary signals ( X-chromosome dosage, M factor on Y, 
maternal imprinting, piRNA, etc. ) are very complex, the master factors (sx! and tra/fem) relatively 
variable, the doublesex gene (dsx) relatively conserved , and the splicing mode ( alternative splicing) of 
important genes very conserved in the genetic hierarchies of somatic sex determination among different 
insect species. Somatic sex determination mechanisms in many insects are unclear or short of systematic 
progress, which limits the clarification about molecular mechanisms of dimorphism. Combined with our 
research on insect sex-determination mechanisms, we summarized the progress and common rules of the 
primary signals, master factors and doublesex genes in the sex-determination hierarchies of the 
representative insects of Diptera, Hymenoptera and Lepidoptera, so providing a theoretical basis for a 
deeper understanding of insect sex-determination mechanism, an exploitation of sterile insect technique 
(SIT) , and an artificial control of insect sex. 
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昆虫 种 类 繁多 , 其 性 别 决定 机 制 也 不 尽 相 同 。 
昆虫 性 别 决定 机 制 包括 环境 决定 性 别 和 遗传 决定 性 
别 两 类 。 环 境 性 别 决定 的 初始 信号 来 自 个 体 所 处 的 
环境 ,如 温度 .营养 状况 群体 密度 等 ,关键 基因 感知 
初始 环境 信号 ,进而 决定 个 体 性 别 。 遗 传 性 别 决定 
的 初始 信号 来 自 遗 传 因素 ,如 性 染色 体 剂量 、 强 雄 基 
因 、 母 系 印 迹 等 ,关键 基因 受 初始 遗传 信号 调控 , 决 
定 个 体 峻 雄 。 目 前 ,人 们 对 环境 性 别 决定 的 分 子 机 
制 认识 较 少 ,而 对 遗传 性 别 决定 的 分 子 机 制 认 识 很 
多 ,但 谜团 依然 存在 ,如 对 双 翅 目 代 表 昆 虫 黑 腹 果 量 
Drosophila melanogaster 性 别 决 定 机 理 的 认识 很 系 
统 ,而 对 鳞 翅 目 代 表 昆 虫 家 和 蛋 Bombyx mori 性 别 决 
定 机 理 的 认识 还 不 深入 。 因 此 ,鉴定 代表 性 昆虫 性 
别 决定 信号 通路 一 一 初始 信号 一 关键 基因 一 双 性 基 
,进而 阐明 两 性 形成 的 分 子 机 制 及 两 性 异型 的 分 
子 机 理 , 仍 是 发 育 生物 学 研究 的 重要 课题 。 以 前 也 
出 现 一 些 有 关 昆 虫 体 细胞 遗传 性 别 决定 分 子 机 制 的 
文献 报道 (Schiitt and Nóthiger, 2000; Graham et al., 
2003; Sanchez, 2008; Dafa’ alla et al., 2010; Cempe 
and Martin, 2010; Verhulst et al., 2010; Salz, 2011; 
刘 雅 婷 等 ,2015 ) ,但 角度 都 有 所 不 同 。 在 本 综述 
中 ,我 们 结合 自 喘 昆虫 性 别 决定 的 研究 工作 ,总 结 了 
双 翅 目 、 膜 翅 目 和 鳞 翅 目 等 代表 性 昆虫 种 类 的 体 细 
胞 遗传 性 别 决定 机 制 研究 进展 ,内 容 包 括 初 始 信 号 
很 复杂 、 关 键 基 因 有 所 变化 、 双 性 基因 相对 保守 以 及 
重要 基因 剪接 方式 很 保守 共 4 个 方面 ,期 待 能 对 从 
事 相 关 人 研究 的 人 员 有 所 局 发 ,对 整体 把 握 该 领域 的 
最 新 研究 动态 以 及 规律 性 有 所 帮助 。 


1 昆虫 体 细胞 性 别 决定 初始 信号 很 
复杂 


黑 腹 果 蝇 作为 双 翅 目 昆虫 典 型 代表 ,遗传 背景 
最 清楚 。 长 期 以 来 人 们 都 认为 , 黑 腹 果 蝇 性 别 决定 
初始 信号 是 X 染色 体 与 常 染色 体 A 的 比率 (X: A) 
(Cline, 1984; Penalva and Sanchez, 2003), 4 
2X:2A =1 Kf, Sexlethal ( Sxl) 早期 启动 子 感知 初始 信 
号 并 转录 ,引起 胚胎 雌性 化 发 育 ; 当 1X:2A 20.5 
时 ,Sxl 早期 启动 子 不 具 转 录 活性 ,胚胎 雄性 化 发 育 
( Pomiankowski et al., 2004) 。 最 近 也 有 研究 表明 X 
染色 体 连 锁 基因 剂量 (又 称 X 信和 号 元 件 ,XSE ) 是 黑 
腹 果 蝇 性 别 决定 初始 信号 (Erickson and Quintero, 
2007)。 当 2X 染色 体 存 在 时 ,受精 卵 合成 早期 SXL 
蛋白 ,调控 后 期 SXL 蛋白 合成 ,引起 豚 胎 雌性 化 发 

























































































育 ;而 1X 染色 体 的 早期 胚胎 不 合成 早期 SXL 和 蛋白， 
也 就 不 能 调控 后 期 SXL 蛋白 的 合成 ,胚胎 发 育 为 雄 
性 。 当 然 , 有 关 黑 腹 果 蝇 性 别 决定 初始 信号 的 讨论 
仍 在 继续 ,很 多 其 他 双 翅 目 昆虫 的 性 别 决定 初始 信 
号 与 黑 腹 果 蝇 不 同 。 例 如 ,在 地 中 海 实 晶 Ceratitis 
capitata ( Willhoeft and Franz, 1996; Pane et al., 
2002). 5] 2¢ ik Lucilia cuprina ( Bedo and Foster, 
1985) VA Ke X fi Musca domestica ( Dubendorfer and 
Hediger, 1998; Dubendorfer et al., 2002) 中 ,位 于 了 
染色 体 上 的 强 雄性 因子 (M factor) 对 胚胎 雄性 化 发 
育 起 决定 作用 (图 1) 。 
膜 翅 目 昆虫 性 别 决定 初始 信号 与 双 翅 目 昆虫 不 
同 。 例 如 , IR H V 77 BE ME Apis mellifera 具有 单 双 
倍 体 性 别 决定 模式 。 未 受精 的 单 倍 体 胚胎 发 育 为 可 
育 雄性 ,而 受精 的 双 倍 体 胚 胎 发 育 为 可 育 肉 性 或 不 
育 雄 性 。 有 人 研究 表明 ,蜜蜂 性 别 决 定 初始 信和 号 位 于 
csd ( complementary sex determiner ) 基因 位 点 , 双 倍 体 
杂 合 型 发 育成 可 育 肉 性 , 而 双 倍 体 纯 合 型 发 育 为 不 
A HEHE ( Beye et al., 2003; Hasselmann and Beye, 
2004; Hasselmann et al., 2008; Gempe et al., 
2009) 。 蜜 蜂 种 群 的 延续 需要 可 育 雄 性 个 体 的 存 
在 ,可 育 雄 性 则 由 未 受精 卵 发 育 而 来 ,其 csd 基因 位 
点 只 表达 一 种 CSD 蛋白 。 膜 翅 目 丽 蝇 晴 集 金 小 蜂 
Nasonia vitripennis 虽然 也 具有 单 双 倍 体 性 别 决定 模 
式 , 但 其 利用 的 是 母系 基因 印迹 控制 子 代 性 别 发 育 
方向 。 母 系 效 应 基因 msd 可 印迹 性 别 决定 子 zsd, 引 
起 受精 卵 雄性 化 发 育 ; 在 精子 发 生 期 ,msd 没有 活 
性 ,不 能 印迹 zsd ,父系 zsd 引起 受精 卵 峻 性 化 发 育 ; 
而 未 受精 卵 只 含 一 套 母系 遗传 物质 ,胚胎 向 雄性 化 
发 育 (Beukeboom et al., 2007; Verhulst et al., 2010; 
Werren et al., 2010) (图 1)。 
家 得 作为 鳞 翅 目 昆 虫 的 重要 代表 ,寻找 其 性 别 
决定 初始 信号 一 直 是 和 蛋 业 科学 研究 的 目标 。 家 鼻 是 
上 峻 异 配 型 (ZW 98) ,由 于 W 染色 体 与 合子 的 上 肉 性 化 
发 育 相 关 , 研 究 人 员 推 测 ,W 染色 体 上 存在 一 个 强 
雌性 基因 Fem, 作 为 家 看 性 别 决定 初始 信号 ,控制 且 
台 发 育 方向 (Fujii and Shimada, 2007)。 最 近 , 人 研究 
ARIEI W 染色 体 上 的 Fem piRNA 和 2Z 染色 体 上 
的 Masc piRNA 以 乒乓 模式 维持 Fem piRNA 的 持续 
产生 , 对 家 乍 雌性 保持 起 决定 作用 (Kiuchi et al., 
2014) 。 家 和 蛋 性 别 决定 初始 信号 Fem 是 一 种 
piRNA ,是 近期 在 业 科 学 研究 所 取得 的 最 重大 进展 ， 
为 生产 上 实现 单 养 雄 在 英 定 了 基础 (图 1) 。 另 一 鳞 
$8 E EE SESH a Antheraea assama 同样 具有 雌 异 配 
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1 期 段 建 平等 : 昆虫 体 细 胞 遗传 性 别 决定 信号 通路 的 研究 进展 95 
Drosophila melanogaster 
Drosophila virilis XSE — sxl | — tra — dsx 
Drosophila subobscura GH A 
Ceratitis capitata Diptera 
Musca domestica M factor on Y —> tra | — dsx 
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r— Bombyx mori piRNA 一 > T dsx mm 
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Lepidoptera Lau 
Antheraea assama ? — ? | — dsx ndopterygota 
18538 H Coleoptera 
昆虫 纲 Apis mellifera Csd —> sn) (tra) — dsx 
Insecta TH H 
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Nasonia vitripennis 














Fig. 1 


型 性 染色 体系 统 ( Arunkumar et al., 2008) 。 其 雄性 
为 ZZ 同 配子 型 ,而 雌性 为 ZO 型 ,只 含 一 条 Z 染色 
体 ,缺少 W 染色 体 ,也 就 不 可 能 具备 类 似 家 春 那 样 
W 染色 体 上 的 fem 基因 作为 性 别 决定 初始 信号 的 
ANE. BARE PS H ERAF, (AGES Ae SC 
看 的 性 别 决定 初始 信号 应 该 有 所 不 同 。 


2 昆虫 体 细胞 性 别 决定 关键 基因 进化 
中 有 所 变化 


Sxl (EA SANG FR D. melanogaster 性 别 决定 关 
键 基 因 , 具 有 早期 启动 子 (sxl-pe) 和 晚期 启动 子 (sx/- 
pm)。 当 受精 卵 售 2 条 X 染色 体 时 ,早期 启动 子 
(sxl-pe) 感 知 双 剂 量 X 染色 体 初 始 信号 (2/XSEs ) , 
合成 早期 重 白 SXL-pe;SXL-pe 进而 激活 晚期 启动 子 
(sal-pm) 的 转录 ,合成 SXL 蛋白 ;SXL 经 自身 正 反 馈 
循环 调节 (autoregulatory feedback loop) 维持 后 续 发 
育 过程 中 SXL 蛋白 的 连续 供给 ,对 雌性 性 状 的 保持 
起 决定 作用 。 当 受精 卵 只 含 一 条 X 染色 体 , 早 期 启 
动 子 (sxl-pe) 不 具有 转录 活性 ,不 产生 SXL-pe EA, 
胚胎 发 育 为 雄性 (Bell et al., 1991; Keyes et al., 
1992; Penalva and Sanchez, 2003; Sánchez, 2008 ) 。 
同样 在 黑 果 晶 Drosophila virilis (Bopp et al., 1996; 
Jinks et al., 2003) 和 十 北 界 种 果 晶 Drosophila 
subobscura (Penalva et al., 1996) vB ,sxl 作为 性 别 决 
定 关键 基因 ,可 感知 初始 信号 ,并 通过 自身 正 反馈 循 
环 调 节 实 现 雌 性 保持 ,调控 雌性 发 育 。 但 S 并 
是 所 有 双 翅 目 昆 虫 的 性 别 决 定 关键 基 因 。 有 研究 显 
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图 1 代表 性 昆虫 体 细 胞 遗传 性 别 决 定 信号 通路 的 异同 


Genetic cascades of somatic sex determination in model insect species 


ZR , HE pii SR C. capitata ( Pane et al., 2002; Pane 
et al., 2005; Salvemini et al., 2009; Saccone et al., 
2011) Bet} M. domestica ( Dubendorfer et al., 2002; 
Hediger et al., 2010) 及 墨西哥 实则 Anastrepha ( Ruiz 
et al., 2007) 是 利用 tra 作为 性 别 决定 关键 基因 , 感 
知 并 传递 初始 信号 进而 调控 两 性 发 育 ; 同 黑 腹 果 蝇 
sal 类 似 ,tra 都 经 自身 正 反 馈 循环 调 市 来 维持 功能 
蛋白 的 持续 供给 ,实现 性 别 发 育 方向 的 保持 (图 1)。 

同 地 中 海 实 蝇 C. capitata Kie M. domestica 和 
墨西哥 实 蝇 Anastrepha 类 似 , 膜 翅 目 金 小 蜂 N. 
vitripennis 性 别 决定 关键 基因 也 是 tra (Beukeboom et 
al., 2007; Werren ef al., 2010; Beukeboom and 
Zande, 2010) 。 受 精 卵 中 早期 TRA 蛋白 的 合成 ,可 
激活 后 期 TRA 和 蛋白 的 表达 ,经 自 吴 正 反 馈 循 环 调节 
维持 雌性 发 育 并 向 下 传递 发 育 信号 。 在 膜 翅 目 西方 
蜜蜂 A. mellifera 中 ,fem 作为 性 别 决定 基因 关键 基 
,是 黑 腹 果 蝇 ira 在 蜜蜂 中 的 同 源 基因 , 却 具有 类 
似 黑 腹 果 蝇 sel 或 金 小 蜂 tra 的 功能 ,可 经 自身 正 反 
馈 循环 调节 维持 其 在 个 体 发 育 和 性 别 分 化 过 程 中 
FEM 和 蛋白 的 不 断 合成 和 供应 ,并 向 下 传递 发 育 信号 
( Gempe et al., 2009) (图 1)。 

寻找 鳞 运 目 家 看 性 别 决定 关键 基因 一 直 在 进行 
中 ,但 到 目前 为 止 一 直 未 见 确 切 的 文献 报道 。 在 家 
和 蛋 体 内 也 曾 鉴 定 到 果 蝇 sxl 在 家 大 中 的 同 源 体 ,但 有 
研究 表明 , AR AE sx/ 剪接 及 表达 方式 不 具备 明显 的 雌 
雄 差 异 , 仅 精 梨 中 含 一 个 特异 剪接 体 (Niimi et al., 
2006) ,不 有 具备 调控 个 体 所 有 组 织 器 官 性 别 特异 发 
育 命运 的 条 件 ,暗示 sxl 应 该 不 是 家 看 性 别 决定 关键 
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AED], 15 y IE RATER BAA HM tra 同 源 基 
因 的 存在 。 最 近 报 道 ,在 上 肉 在 中 ,Masc mRNA 作为 
Fem piRNA 的 靶 标 ,Fem piRNA 与 Masc mRNA 的 后 
部 序列 (第 9 号 外 显 子 ) 结 合 调控 Mase piRNA 的 产 
生 , 进 而 Masc piRNA 与 fem 结合 调控 Fem piRNA 
的 产生 ,用 此 循环 实现 雌性 保持 ;而 在 雄 大 中 ,没有 
W 染色 体 也 就 不 存在 Fem piRNA , Masc 转录 本 不 被 
剪 切 成 piRNA, 而 是 以 mRNA 的 形式 合成 MASC 和 蛋 
白 ,通过 影响 Z 染色 体 上 基因 的 表达 参与 剂量 补偿 
机 制 ,并 通过 影响 双 性 基因 dsx 的 剪接 调控 雄性 化 
发 育 (Kiuchi et al., 2014)。 研 究 者 发 现 ,通过 干涉 
或 过 表达 Masc mRNA 可 影响 dsx 的 剪接 (Kiuchi et 
al., 2014) 。 此 结果 同 干 涉 或 过 表达 PSI 和 IMP 2 
个 dsx 调控 因子 结果 类 似 (Suzuki et al., 2007, 
2010) , 目前 我 们 还 不 能 草率 地 下 结论 说 Mase 是 家 
盔 性 别 决定 关键 基因 , 仪 是 假说 而 已 。 目 前 发 现 的 
所 有 昆虫 性 别 决定 信号 通路 关键 基因 (sxl, tra 或 
fem) ,都 采用 选择 性 剪接 的 表达 方式 ,Wasc 却 没 有 。 
因此 ,我 们 需要 更 多 的 证 据 验 证 此 假说 的 合理 性 。 
大 多 数 昆 虫 都 利用 类 似 tra—dsx 的 性 别 决定 信 
号 传递 方式 (图 1)。 到 目前 为 止 仅 在 双 却 目 果 蝇 科 
(Drosophilids) 中 发 现 sxl—tra—4dsx 的 性 别 决 定 信 号 
传递 方式 ,其 他 多 数 双 翅 目 昆虫 采用 的 还 是 tra > 
dsx 性 别 决 定 信 号 传递 方式 ( Hediger et al., 2010) 。 
推测 ,zro 一 dsx 的 性 别 决定 信号 传递 方式 是 一 种 较 
古老 的 方式 ;可 能 在 进化 过 程 中 ,itra 的 作用 地 位 被 
sxl 取代 ,sxl 是 进化 过 程 中 新 获得 的 一 个 性 别 决定 
关键 基因 。 目 前, 我们 还 不 能 排除 鳞 翅 目 昆 虫 采 用 的 
也 是 类 似 tra—dsx 性 别 决定 信号 传递 方式 。 利 用 同 
源 序列 比 对 无 法 在 家 至 基因 组 中 检索 到 tra. 的 同 源 基 
,可 能 序列 差异 显著 ,仅仅 序列 比 对 无 法 达到 目的 。 














































































































3 昆虫 体 细胞 性 别 决定 双 性 基因 在 进 
化 上 相对 保守 


迄今 为 止 ,性 别 决定 分 子 机 制 被 研究 过 的 昆虫 ， 
其 双 性 基因 全 是 wx dsx 处 于 性 别 决定 信号 通路 未 
端 ,剪接 形式 在 不 同 昆虫 间 有 所 变化 ,但 功能 很 保 
守 ; 且 调控 剪接 的 剪接 增强 因子 或 抑制 因子 以 及 与 
之 相 结合 的 反 式 作用 元 件 ,在 同一 亚 目 内 或 不 同 亚 
目 间 都 有 规律 性 。 
3.1 性 别 决定 双 性 基因 dsx 的 功能 很 保守 

代表 性 昆虫 dsx 的 mRNA 前 体 经 选择 性 剪接 产 
生 雌 雄 特 异 剪接 体 , 进而 合成 有 功能 的 雌雄 特异 
DSX 蛋白 (DSX 和 DSX" ) 。 每 个 DSX 蛋白 都 具有 
3 个 功能 区 :N 端 DNA 结合 结构 域 (DBDZOD1) .中 
[IAE 5 SES RA DBD/0D2) 以 及 性 别 特异 C R 
端 。 每 个 物种 雌雄 DSX 蛋白 都 包含 2 个 部 分 :N 端 
雌雄 共同 区 和 上 峻 特异 或 者 雄 特 异 C 末端 。 其 中 ,N 
端 肉 雄 共同 区 包含 DNA 结合 结构 域 (DBDZOD1 ) 及 
Ae SEAR AHH  ( DBD/OD2 ) 的 N 端 部 分 。DNA 结 
合 结构 域 (DBDZOD1 ) 含有 分 子 内 二 硫 键 及 H iE, 
由 6 个 保守 的 半 胱 氨 酸 C 残 基 和 和 2 个 保守 的 组 氨 酸 
H 残 基 组 成 ,有 利于 DSX E SE s [ (G/A) nnAC 
(A/T) A( T/A) GTnn (C/T) ] #4244 (Narendra et 
al., 2002; Luo et al., 2011), 4£E A XE 2G ty d 
(DBD/OD2 ) FY) C 端 部 分 是 峻 特异 肽 段 ,此 肽 段 的 第 
一 个 氨基 酸 ( 甘 氨 酸 C) 对 靶 位 点 的 结合 以 及 靶 基 
因 表 达 的 调控 具有 重要 作用 。 同 时 ,和 蛋白 寡 聚 结构 
Jak ( DBD/OD2) 富 含 非 极 性 氮 基 酸 , 可 增强 DBD/ 
ODI 与 靶 位 点 的 结合 (An et al., 1996; Zhu et al., 
2000; Narendra et al., 2002; Luo et al., 2011), 5 



























































比较 不 同 昆虫 已 鉴定 的 性 别 决定 关键 基因 , Bà 
有 分 化 ,但 都 有 共性 :(1) 处 于 性 别 决定 信号 通路 中 
游 ,在 mRNA 水 平 可 进行 性 别 特异 选择 性 剪接 ; (2) 
可 翻译 早期 功能 蛋白 和 后 期 功能 蛋白 ;(3 ) 仅 在 雌 

















通过 NN 端 雌 雄 共同 区 与 间 位 点 结合 ,再 经 性 别 特异 
的 C 端 激 活 或 抑制 下 游 节 基因 的 表达 ,是 不 同 模式 
昆虫 DSX 的 共性 。 

昆虫 性 别 决定 初始 信号 通过 上 肉 雄 特异 DSX E 
































性 个 体 中 合成 功能 蛋白 ,而 在 雄性 个 体 中 只 合成 截 
短 的 蛋白 ;(4) 具 有 早期 启动 子 ,能 感知 合子 早期 性 
别 决定 初始 信号 ,合成 早期 功能 蛋白 ; (5 ) 早期 功能 
蛋白 激活 后 期 功能 蛋白 的 表达 ,进而 将 性 别 决 定 信 
号 传递 给 最 下 游 的 双 性 基因 ; (6) 后 期 功能 蛋白 具 
有 上 自身 正 反 馈 循 环 调节 的 能 力 , 使 性 别 发 育 命令 在 
后 续 个 体 发 育 过 程 中 得 以 维持 。 这 些 共 性 可 以 作为 
寻找 鳝 翅 目 昆虫 性 别 决 定 关键 基因 的 重要 参考 ,对 
家 答 性 别 决定 分 子 机制 的 研究 具有 重要 作用 。 

















白 调控 雌雄 发 育 相 关 基 因 的 表达 ,控制 体 细胞 性 别 
发 育 方向 ,进而 形成 两 性 异型 。DSX 作为 性 别 决定 
言 息 与 其 他 发 育 相关 信息 交叉 的 节点 , 雌 特异 DSX” 
蛋白 和 雄 特异 DSX" 蛋白 与 同一 丢 位 点 结合 ,对 葛 
基因 的 调控 相互 持 抗 (Cho and Wensink, 1997; 
Waterbury et al., 1999 ) 。 DSX” 可 激活 雌 发 育 相 关 
基因 的 表达 , 而 抑制 雄 发 育 相 关 基 因 的 转录 活性 ; 
DSX” 则 刚好 相反 ,可 抑制 雌 发 育 相关 基因 的 表达 ， 
而 激活 雄 发 育 相关 基 因 的 表达 。 在 雄性 中 异 位 表达 
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DSX” ,可 诱导 峻 发 育 相关 基因 的 表达 ; 相反 ,在 雌性 
中 异 位 表达 DSX" ,可 诱导 雄 发 育 相关 基因 的 表达 。 
当 异 位 表达 DSX 蛋白 的 量 达到 能 持 抗 内 源 DSX Az 
白 的 效应 时 ,会 引起 个 体 发 育 表 型 异常 。 如 在 肉 大 
中 表达 雄 DSX™ 蛋白 ,会 引起 肉 蛾 内 外 生殖 器 官 发 
育 异 常 (Suzuki et al., 2005; Duan ei al., 2014; Xu 
et al., 2014) , 

不 同 物种 间 DSX 蛋白 的 功能 也 很 保守 。 在 某 
一 物种 体内 表达 另 一 物种 DSX 和 蛋白 ,同样 可 激活 或 
抑制 该 物种 肉 雄 发 育 相 关 基 因 的 表达 。 且 两 物种 间 











DSX" 和 DSX" ) (Duan et al., 2013a) ,有 别 于 目前 
鉴定 到 的 双 才 目 和 膜 翅 目 代 表 昆 虫 中 只 有 1 AE 
DSX £& F1 ( DSX") (Suzuki et al., 2001; Hediger et 
al., 2004; Scali et al., 2005; Cho et al., 2007; 
Oliveira et al., 2009; Concha et al., 2010) 。 推 测 ,不 
同 昆 虫 间 DSX 和 蛋白 的 功能 虽然 保守 ,但 是 它们 行使 
功能 的 方式 可 能 有 差别 。 
3.2 性别 决定 双 性 基因 dsx 的 拼接 形式 出 现 差异 
双 性 基因 dsx 在 很 多 代表 性 昆虫 中 都 已 被 鉴 
定 。Dmdsx 作为 最 先 被 鉴定 的 双 性 基因 , 含 6 个 外 

















的 亲缘 关系 越 近 , 异 位 表达 对 下 游 靶 基因 的 调控 越 
明显 ,引起 的 表 型 变化 也 就 越 显 善 。 例 如 在 黑 腹 果 
W& D. melanogaster “PF DLRI BE W& M. domestica 
( Hediger et al., 2004) , 4h rp jj SE ta C. capitata 
(Saccone et al., 2008) FI 5S PY mp SE WR Anastrepha 
( Alvarez et al., 2009) 的 DSX 和 蛋白 ,都 可 引起 卵黄 蛋 
HAE (yolk) 的 表达 产生 变化 ; H. DSX" 蛋白 的 异 
种 异 位 表达 ,可 引起 雌 蝇 AS 和 A6 腹 节 出 现 类 似 雄 
性 的 黑色 素 沉 积 。 家 蝇 属 有 办 晶 类 ( Calyptratae ) , 
Tij H& "p oi SOW A FR ART] Je Fo SS 
( Acalyptratae ) ; 黑 腹 果 蝇 同 家 蝇 的 亲缘 关系 较 远 ， 
而 同 地 中 海 实 蝇 的 亲缘 关系 较 近 。 事 实 上 ,CcDSX” 
异 位 表达 引起 的 色素 沉积 效应 较 MdDSX” 明显 ,也 
证 实 了 我 们 上 述 的 说 法 。 

KE DSX 蛋白 的 功能 研究 已 有 报道 。 在 肉 和 
脂肪 体 中 表达 的 幼虫 血清 蛋白 基因 (SP1 ) 和 卵黄 原 
EAA Ve) ,以 及 在 雄 蛾 触角 中 表达 的 信息 素 结 
合 蛋 白 基 因 (PBP) ,这 3 个 基因 是 家 看 DSX 已 知 下 
游 靶 基因 ,通过 其 表达 量 的 变化 可 以 判断 dse 剪接 
体 是 否 具 有 调控 能 力 。 在 雄 乔 中 过 表达 上 肉 DSX" FE 
白 并 未 引起 发 育 表 型 的 变化 ,但 提高 了 SPI 和 Ve 
在 雄 和 蛋 脂 肪 体 中 的 表达 量 , 并 降低 了 PBP FEHER fih 
角 中 的 表达 水 平 (Suzuki et al., 2003) ;在 上 肉 乔 中 过 
表达 雄 DSX 蛋白 ,不 但 激活 PBP 在 雌 蛾 触角 中 的 
表达 ,同时 降低 SP1 和 Ve 在 雌 短 脂肪 体 中 的 表达 
水 平 ,而 且 还 观察 到 明显 的 表 型 异常 , 雌 蛾 具 雄 性 化 
发 育 趋势 (Suzuki et al., 2005; Duan et al., 2014; 
Xu et al., 2014) 。 印 度 学 者 以 及 我 们 后 来 鉴定 的 新 
DSX 蛋白 都 有 类 似 的 作用 (Shukla et al., 2010; 
Duan et al., 2013a) 。DSX- 在 雄 乔 中 过 表达 都 未 引 
起 表 型 变化 ,可 能 是 因为 单一 DSX 异 位 表达 不 能 
Tti US DSX" 的 生物 学 效应 ,或 者 单一 DSX 异 位 
表达 的 转基因 雄 短 中 缺乏 不 同 DSX” 间 的 协调 配 
fr. brut LE 4 SIME DSX 蛋白 (DSX™ , DSX”, 































































































SY, AMEER E PE VE BY Bees AE 1 个 上 峻 特异 剪接 
Wk CDmdsx^) 和 1 个 雄 特 异 剪接 体 (Prdsx ) o Hit 3 
个 外 显 子 是 上 肉 雄 共用 外 显 子 ,后 2 个 外 显 子 是 雄 特 
异 外 显 子 , 中 间 第 4 外 显 子 为 肉 特 异 外 显 子 ( Burtis 
and Baker, 1989)。 肉 蝇 中 ,前 接 增强 因子 复合 物 
( TRA/TRA2/RBPI ) 与 第 4 外 显 子 上 的 dsxRE 元 件 
结合 ,引起 第 3 与 4 外 显 子 间 发 生 剪接 。 雄 蝇 中 缺 
少 TRA 和 蛋白 ,无 剪接 增强 因子 复合 物 与 第 4 外 显 子 
上 的 dsxRE 元 件 结合 ,导致 第 3 外 显 子 越过 第 4 外 
显 子 ,与 第 5 外 显 子 发 生 剪 接 (Inoue et al., 1992; 
Heinrichs and Baker, 1995) 。 另 一 双 翅 目 昆 虫 家 晶 
M. domestica 的 dss 也 含 6 个 外 显 子 ,其 剪接 产生 1 
PME Fg S BY Be Wk ( Mddsx" ) 、1 个 雄 特异 剪接 体 
(Mddsx" ) 和 1 个 上 肉 雄 共用 剪接 体 ( Mddsx^ ) 
(Hediger et al., 2004) 。 存 在 雌雄 共用 剪接 体 
Mddsx^ 在 双 翅 目 昆 虫 中 是 一 个 案 , 雄 第 3 外 显 子 位 
THER 2 内 含 子 内 部 在 双 翅 目 昆 虫 中 同样 是 一 个 
案 。Mddsx 第 4 外 显 子 上 含有 类 似 Dmdsx dsxRE 元 
件 , 暗 示 Mddsx 的 雌雄 差异 拼接 与 Dmdsx 类 似 ,都 
需要 TRA/ATRA2 的 结合 (Hediger et al., 2004), dsx 
外 显 子 上 含有 dsxRE 元 件 ,是 双 怒 目 昆 虫 dsx 的 共 
性 ,暗示 双 怒 目 昆 虫 wx 的 剪接 模式 相同 。 

西方 蜜蜂 A. mellifera 作为 膜 翅 目 昆虫 的 代表 ， 
其 dsx 含 7 个 外 显 子 ,经 雌雄 特异 选择 性 剪接 产生 2 
个 峻 特异 剪接 体 (4mdsxz” 和 Amdsx" ) 1 个 雄 特异 
BREED CAmdsx" ) 和 1 个 雌雄 共用 剪接 体 (4mdsx ) 
(Cho et al., 2007) 。2 SMERE BY BEAM 3’UTR 不 
同 ,都 编码 同一 个 蛋白 AmDsx", Amdsx 具有 类 似 
Dmdsx 那样 的 剪接 方式 (例如 Amdsx" 和 Amdsx" ) ， 
但 是 Amdsx 外 显 子 不 含 dsxRE 元 件 , 暗 示 Amdsx Wë 
雄 特异 剪接 机 制 与 Dmdsx 不 同 。 蜜 蜂 中 同样 存在 
上 肉 雄 共用 剪接 体 (Amdsx”) ,暗示 两 性 共用 剪接 体 并 


非 个 案 。 


UHKE B. mori dss 含 9 个 外 显 子 ,雌雄 特 
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异 选择 性 剪接 产生 9 个 肉 特 异 剪 接 体 5 个 雄 特异 
拼接 体 和 1 个 雌雄 共用 剪接 体 ,分 别 编码 4 个 上 肉 、2 
个 雄 和 1 个 肉 雄 共用 DSX 和 蛋白 (Ohbayashi et al., 
2001; Shukla et al., 2010; Duan et al., 2013a), P 
[8] 3 个 外 显 子 是 雌 特 异 外 显 子 ,但 在 上 面 都 未 发 现 
类 似 dsxRE 元 件 , 上 暗示 Bmdsx 与 Dmdsx 的 剪接 调控 
机 制 不 同 (Suzuki et al.，2001)。 有 研究 报道 
BmPSI, BmHRP28 和 BmIMP 3 个 剪接 辅 因子 形成 
的 复合 物 与 Bmdsx 第 6 外 显 子 上 的 ESS 元 件 
(UUAAUAAUAUAAGUGGUGUA ) 444, P i MEF 
外 显 子 的 剪接 (Suzuki et al., 2007, 2010; Wang et 
al., 2009)。 田 一 鳞 翅 目 昆 虫 政 珀 看 A4，assama, 其 
dsx 含 7 个 外 显 子 , 肉 雄 特异 剪接 产生 6 MERE RT 
接 体 和 1 个 雄 特异 剪接 体 ,编码 2 IME DSX 蛋白 和 
1 个 雄 DSX 和 蛋白 ,在 其 外 显 子 上 也 未 发 现 dsxRE 反 
应 元 件 ,暗示 鳞 运 目 看 蛾 总 科 dsx 的 剪接 调控 机 人 
类 似 , 但 与 双 翅 目 昆 虫 不 同 (Shukla and Nagaraju, 
2010), 


4 昆虫 体 细 胞 性 别 决定 信号 通路 重要 
基因 的 剪接 方式 很 保守 


迄今 为 止 , 所 有 报道 过 的 代表 性 昆虫 ,其 性 别 决 
定 信号 通路 上 的 重要 基因 几乎 都 是 采用 选择 性 剪接 
的 方式 ,调控 自身 蛋白 的 性 别 特异 表达 ,进而 传递 性 
别 发 育 信 号 。 例 如 : 果 晶 性 别 决定 重 要 基因 Dmsxl， 
Dmtra 和 Dmdsx ( Bell et al., 1991; Hoshijima et al., 
1991; Valcárcel et al., 1993; Salz, 2011) ,家 晶 性 别 
决定 重要 基因 Mdtra 和 Mddsx ( Hediger et al., 2004; 
Hediger et al., 2010) , 金 小 蜂 性 别 决 定 重 要 基 
Nutra 和 Nvdsx ( Beukeboom and Zande, 2010), 以 及 
蜜蜂 性 别 决 定 重要 基因 Amfem 和 Amdsx (Cho et al., 
2007; Gempe et al., 2009) 等 ,都 经 选择 性 剪接 产生 
准 雄 特异 剪接 体 ,调控 体 细胞 性 别 发 育 。 鳞 翅 目 昆 
虫 性 别 决 定 双 性 基因 Bmdsx, Aadsx 和 Amydsx 同样 
采用 选择 性 剪接 产生 雌雄 特异 剪接 体 ,调控 下 游 雌 
雄 发 育 相 关 基 因 的 表达 (Suzuki et al., 2003; Shukla 
et al., 2010; Shukla and Nagaraju, 2010) 。 因 此 ,我 
们 不 能 排除 家 和 蛋 性 别 决定 信号 通路 上 的 未 知 关键 基 
因 也 具备 选择 性 剪接 的 能 力 。 如 上 所 述 ,我 们 可 以 
假设 Mase 是 家 看 性 别 决定 关键 基因 ,但 Mase 采用 
的 是 组 成 性 剪接 的 剪接 方式 (Kiuchi et al., 2014)， 
最 终 Mase 是 不 是 关键 基因 还 需要 进一步 确切 的 证 
据 。 如 果 是 关键 基因 ,那么 家 看 性 别 决定 关键 基 
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就 是 一 个 特例 。 

最 近 ,我 们 发 现 反 式 剪接 同样 是 家 午 dsx 调控 
自身 表达 的 一 种 剪接 方式 (Duan et al., 2013b) 。 反 
式 剪接 最 先 由 Milhausen SF (1984) 在 锥 形 虫 中 发 
现 ,后 来 陆续 在 线虫 . 果 蝇 、 人 AE BL RRR AEP A HH 
此 剪接 现象 (Blumenthal ，1995; Dorn et al., 2001; 
Flouriot et al., 2002; Zhang et al., 2010; Shao et al., 
2012) , Dmrtl 是 昆虫 dsx 在 老鼠 中 的 同 源 体 , 两 者 
都 属于 DMRT ( doublesex/mab-3-related transcription 
factor) 家 族 成 员 ; 据 报道 ,老鼠 第 5 号 染色 体 上 的 
Dmr( Dmrtl -related gene) 经 反 式 剪接 可 抑制 DMRTI 
蛋白 的 表达 (Zhang et al., 2010) 。 有 些 反 式 剪 接 体 
的 表达 量 不 是 太 高 ,这 些 剪接 是 不 是 剪接 噪音 ,还 有 
待 研究 ,毕竟 存在 就 有 一 定 的 合理 性 。 因 此 ,其 他 昆 
虫 是 否 也 存在 性 别 决定 重要 基因 的 反 式 剪接 现象 ， 
有 待 调查 研究 。 










































































5 小 结 与 展望 


进化 过 程 中 遗传 的 经 济 性 和 环境 的 适应 性 等 正 
选择 压力 ,会 引起 昆虫 性 别 决定 上 游 重要 基因 分 化 
较 大 ,而 下 游 的 双 性 基因 相对 保守 。 但 总 体 而 言 , 整 
个 昆虫 纲 的 性 别 决定 机 制 具 有 一 般 规律 ,即位 于 性 
别 决定 信号 通路 顶端 的 初始 信号 (primary signal) iÑ 
过 中 游 关键 基因 ( master factor) 在 两 性 中 的 差异 表 
达 , 把 性 别 决定 信号 传递 给 末端 的 双 性 基 
( doublesex gene) ,最 后 通过 双 性 基因 雌雄 特异 选择 
性 表达 ,调控 雌雄 发 育 相 关 基 因 在 两 性 中 的 表达 水 
平 ,进而 调控 两 性 分 化 。 这 一 规律 性 有 助 于 昆虫 性 
别 决定 分 子 机 制 的 挖掘 。 
昆虫 是 自然 界 中 种 类 最 丰富 数量 最 多 、 形 态 结 
构 各 异 的 一 类 动物 群体 ,它们 在 生态 平衡 的 维护 、 物 
质 循环 的 促进 、 种 子 传播 及 植物 传粉 等 方面 起 着 重 
要 的 作用 。 许 多 昆虫 纲 具 有 重要 的 经 济 利用 价值 ， 
例如 :昆虫 不 仅 可 用 于 制作 标本 和 中 药材 ,而且 其 中 
蕴含 丰富 的 蛋白 质 ,可 成 为 人 类 获取 蛋白质 的 一 个 
自然 工厂 ;同时 ,昆虫 中 含有 很 多 未 被 挖掘 的 抗菌 物 
质 及 昆虫 毒素 ,是 人 类 医药 研究 的 自然 宝库 。 男 一 
面 ,每 年 的 虫 灾 虫害 也 给 世界 农林 业 造 成 了 难以 佑 
量 的 损失 ,同时 也 导致 疾病 的 传播 。 因 此 ,如 何 实现 
害虫 的 有 效 防 控 ,实现 昆虫 资源 的 合理 保护 、 开 发 及 
利用 ,是 我 们 面临 的 重要 课题 。 代 表 性 昆虫 性 别 决 
定 分 子 机 制 的 逐步 揭示 ,不 仅 为 进化 过 程 中 昆虫 性 
别 决定 分 子 机 制 的 研究 提供 理论 模型 ,还 可 基于 性 
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别 决 定 重要 基因 开发 昆虫 不 育 技术 (sterile insect 
technique, SIT) ( Thomas et al., 2000; Horn and 


Wimmer, 2003; Wimmer ef al., 2005; Peng et al., 
2005; Fu et al., 2007; Jin et al., 2013) ,来 更 有 效 地 
防 控 有 害 昆虫 对 生态 、 ee ,同时 减少 
化 学 类 农药 对 环境 的 污染 ,对 害虫 的 生物 防治 具有 
重要 的 指导 意义 。 特别 是 针对 基 些 代表 性 经 济 昆 
AY, WAR A, FP REPE De RE a} FL till OPE, A FK 
现 单 养 雄 得 ,进而 提高 在 丝 品质 ,促进 相关 产业 的 发 
展 ( 夏 建国 和 唐 文 月 ,1980; 杜 周 和 等 ,2007; Tan et 
l., 2013) 。 我 们 有 理由 相信 , 随 着 昆虫 基因 组 学 的 
发 展 和 昆虫 转基因 及 基因 组 编辑 技术 的 进步 ,在 昆 
虫 性 别 决定 分 子 机 制 的 基础 上 ,实现 环境 友好 型 
虫 防治 及 性 别人 为 操控 很 快 会 变 为 现实 。 
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